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Summary  
Parasites are ubiquitous in nature and the strong natural selection pressures they 
impose on their hosts are predicted to elicit rapid evolutionary adaptive responses of 
hosts towards their parasites, leading to antagonistic host–parasite co-evolution. 
While most of what we know about these processes stems from laboratory studies 
with a restricted set of model organisms, much less is known about host–parasite co-
evolution in the wild, largely due to logistical challenges of experimental 
manipulations on an ecosystem scale. Biological invasions represent excellent 
opportunities to overcome these logistical issues and study host–parasite interactions 
and co-evolution in non-model species in the wild, as they can be seen as “natural 
experiments” in which different invasion scenarios lead to different ecological and 
evolutionary dynamics. This dissertation utilises the invasions of two parasitic 
copepods Mytilicola intestinalis and Mytilicola orientalis in the Wadden Sea to 
address the study of host–parasite co-evolution and co-infection in non-model species 
in the wild. This conceptual approach and the biological system are introduced in 
Chapter 1. 
Validation of the presumed origins and invasion routes of both parasites were 
still lacking, therefore my first aim was to confirm them. This was done through an 
extensive literature review, in combination with invasion genetics (Chapter 2), which 
resulted in the validation of Japan as the native and North America and Europe as the 
invaded ranges of M. orientalis (where it was co-introduced with the Pacific oyster 
Magallana gigas), while it remained unclear whether the Mediterranean Sea is really 
the native range of M. intestinalis. 
The biological invasion of M. intestinalis and later M. orientalis created a 
situation in which two congeneric species co-occur and share the same novel host in 
their invaded range. The two parasites have different degrees of host specificity in the 
Wadden Sea, as M. intestinalis only infects blue mussels Mytilus edulis, while M. 
orientalis also infects Pacific oysters M. gigas, and at least two other bivalve species. 
As generalists and specialists are not expected to occupy the same niche over 
extended periods of time, my second aim was to investigate potential competitive 
interactions between the two parasites. In an experiment, I showed that Pacific oysters 
are not suitable hosts for M. intestinalis (Chapter 3). Furthermore, from an infection 
experiment with mussels, there were no indications of direct competition or 
	 181	
superiority of either parasite in co-infections, but the infection rate of M. orientalis 
was lower than that of M. intestinalis (Chapter 3). Therefore, the ongoing invasion of 
M. orientalis in the Northern Wadden Sea at locations where M. intestinalis is already 
present is more likely to be facilitated by the other hosts M. orientalis can utilise, than 
by competitive interactions within the shared host.  
Moreover, I highlighted the use of biological invasions of parasites to study 
host–parasite co-evolution in non-model organisms in the wild. By making 
experimental cross-infections of mussels and M. intestinalis from two invasion fronts 
with similar co-evolutionary time periods (Texel and Sylt) and an uninvaded location 
(Kiel), I could study evolutionary changes after introduction. Kiel mussels lacked a 
co-evolved response to parasite infection. Furthermore, invasions of M. intestinalis at 
separate fronts in the Wadden Sea led to different evolutionary trajectories in both 
hosts and parasites in the mussel–M. intestinalis system, with pre-infection traits 
(infectivity/resistance) evolving on Texel, while post-infection traits 
(virulence/tolerance) may have evolved on Sylt (Chapter 4). A dual-species 
transcriptomics approach on Texel and Sylt hosts and parasites of the sympatric, 
allopatric and control treatments was used next to document the molecular 
underpinnings of the different evolutionary trajectories. This uncovered a general 
immune response of mussels towards M. intestinalis infections, as well as several 
candidate genes and processes that mediate the different evolutionary trajectories 
(Chapter 5). The combination of studying responses on the phenotypic level and the 
transcriptional level through dual transcriptomics thus promises to be a fruitful 
approach to unravel the molecular mechanisms behind evolution of host–parasite 
interactions in many other non-model organisms.  
In general, this dissertation demonstrates the value of using biological invasions 
to investigate host–parasite co-evolution in the wild, which is especially promising for 
research on non-model organisms. Future research should, however, further unravel 
the relative importance of phenotypic plasticity and genetic determinism for the co-
evolutionary dynamics between hosts and parasites, but should also investigate the 
potential effects of other factors, such as, in the case of Mytilicola, the roles of the 
mussel microbiome and the hyperparasite Unikaryon mytilicolae (discussed in 
Chapter 6).   
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Zusammenfassung 
Parasiten sind in der Natur allgegenwärtig und es wird angenommen, dass der starke 
Selektionsdruck, den sie auf ihre Wirte ausüben, zu zu schnellen evolutionären 
Anpassungen der Wirte gegenüber ihren Parasiten führt und damit zu einer 
antagonistischen Koevolution von Wirt und Parasit. Unser Wissen über diese 
Prozesse stammt vor allem aus Laboruntersuchungen mit einer beschränkten Anzahl 
von Modellorganismen. Weit weniger untersucht ist hingegen die Koevolution von 
Wirten und Parasiten in natürlichen Systemen, vor allem aufgrund der logistischen 
Herausforderung experimenteller Manipulationen auf Ökosystemebene. Biologische 
Invasionen bieten ausgezeichnete Möglichkeiten, diese Komplikationen zu umgehen, 
und Wirt–Parasit-Interaktionen und Koevolution von Nichtmodellorganismen im 
Freiland zu untersuchen, da sie als "natürliche Experimente“ angesehen werden 
können, in welchen verschiedene Invasionsszenarien zu unterschiedlichen 
ökologischen und evolutionären Dynamiken führen. Diese Dissertation nutzt die 
Invasionen der beiden parasitären Ruderfußkrebse Mytilicola intestinalis und 
Mytilicola orientalis im Wattenmeer, um die Koevolution von Wirten und Parasiten 
sowie von Koinfektion in natürlichen System zu untersuchen. Dieser konzeptionelle 
Ansatz sowie das biologische System werden in Kapitel 1 vorgestellt. 
Bisher gab es keine validierten Informationen über die Herkunft und 
Invasionsrouten beider Parasitenarten. Daher war es mein erstes Ziel, diese 
Wissenslücke zu füllen. Durch eine umfangreiche Literaturrecherche in Kombination 
mit Invasionsgenetik (Kapitel 2) konnte ich Japan als das ursprüngliche 
Verbreitungsgebiet validieren und demonstrieren, dass M. orientalis erst später in 
Nordamerika und Europa mit der Pazifischen Auster Magallana gigas eingeführt 
wurde. Unklar blieb jedoch, ob  das Mittelmeer tatsächlich das ursprüngliche 
Verbreitungsgebiet von M. intestinalis  ist. 
Die biologische Invasion von M. intestinalis, und später die von M. orientalis, 
schuf eine Situation, in der zwei nah verwandte Arten zusammen vorkommen und 
sich den gleichen Wirt in ihrem neuen Verbreitungsgebiet teilen. Allerdings haben die 
beiden Parasiten im Wattenmeer unterschiedliche Wirtsspezifitäten. M. intestinalis 
infiziert nur Miesmuscheln Mytilus edulis, während M. orientalis auch Pazifische 
Austern M. gigas und mindestens zwei weitere Muschelarten infiziert. Generell ist zu 
erwarten, dass Generalisten und Spezialisten nicht über längere Zeiträume dieselbe 
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Nische besetzen können. Es war daher mein zweites Ziel, eine mögliche Konkurrenz 
zwischen den beiden Parasitenarten zu untersuchen. In einem ersten Experiment habe 
ich gezeigt, dass Pazifische Austern kein geeigneter Wirt für M. intestinalis sind 
(Kapitel 3). Mein Infektionsexperiment mit Miesmuscheln erbrachte jedoch keine 
Hinweise auf direkte Konkurrenz oder Überlegenheit einer der beiden Parasiten bei 
Koinfektionen. Allerdings war die Infektionsrate von M. orientalis geringer als die 
von M. intestinalis (Kapitel 3). Es ist daher wahrscheinlich, dass die fortschreitende 
Invasion von M. orientalis im nördlichen Wattenmeer, an Stellen an denen M. 
intestinalis bereits vorhanden ist, vor allem durch andere von M. orientalis genutzte 
Wirte bestimmt wird und nicht durch Konkurrenz innerhalb des gemeinsamen Wirts. 
Des Weiteren hebe ich in dieser Dissertation hervor, wie biologische Invasionen 
zur Untersuchung von Koevolution von Wirten und Parasiten in 
Nichtmodellorganismen in freier Wildbahn genutzt werden können. Durch 
experimentelle Kreuzinfektionen von Miesmuscheln und M. intestinalis von zwei 
Invasionsfronten mit ähnlichen Koevolutionszeiträumen (Texel und Sylt) und von 
einem bisher nicht besiedelten Gebiet (Kiel) konnte ich evolutionäre Veränderungen 
seit der Erstansiedlung untersuchen. Kieler Miesmuscheln fehlte eine koevolutionäre 
Reaktion auf Parasiteninfektionen. Darüber hinaus führte die Invasion von M. 
intestinalis an den verschiedenen Fronten im Wattenmeer zu unterschiedlichen 
evolutionären Verläufen sowohl auf der Wirts- als auch auf der Parasitenseite. 
Während sich auf Texel Eigenschaften entwickelt haben, welche die Wirt–Parasit-
Interaktion vor der Infektion beeinflussen (Infektiosität / Resistenz), sind auf Sylt 
wahrscheinlich Eigenschaften entstanden, die nach der Infektion die Wirt–Parasit-
Interaktion beeinflussen (Virulenz / Toleranz) (Kapitel 4). Um die molekularen 
Grundlagen dieser verschiedenen evolutionären Verläufe zu dokumentieren, habe ich 
einen Zwei-Arten-Transkriptomik-Ansatz verwendet. Dabei wurden Wirte und 
Parasiten von Texel und Sylt  aus den sympatrischen, allopatrischen und 
Kontrollbehandlungen verwendet. Die Analysen zeigten eine allgemeine 
Immunantwort von Miesmuscheln auf Infektionen mit M. intestinalis sowie mehrere 
Kandidatengene und Prozesse, welche den verschiedenen evolutionären Verläufen 
zugrunde liegen (Kapitel 5). Die Kombination von Untersuchungen auf der 
phänotypischen und der transkriptionellen Ebene durch duale Transkriptomik ist 
somit ein vielversprechender Ansatz, um die molekularen Mechanismen der 
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evolutiven Dynamik von Wirt–Parasit-Wechselwirkungen in anderen Arten als den 
üblichen Modellorganismen zu entschlüsseln. 
Insgesamt demonstriert diese Dissertation die Nützlichkeit von biologischen 
Invasionen als natürliche Experimente, um die Koevolution von Wirten und Parasiten 
in natürlichen Systemen zu untersuchen, was vor allem im Hinblick auf  
Nichtmodellorganismen vielversprechend ist. Zukünftige Herausforderungen bei 
solchen Untersuchungen sind nicht nur die Quantifizierung der relativen Bedeutung 
von phänotypischer Plastizität und genetischem Determinismus für die koevolutionäre 
Dynamik zwischen Wirten und Parasiten, sondern auch der mögliche Einfluss anderer 
Faktoren, wie im Fall von Mytilicola die Rolle des Mikrobioms des Wirtes und des 
Hyperparasiten Unikaryon myticilolae (Kapitel 6).  
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